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ЭВОЛЮЦИЯ МЕХАНИЗМОВ РЕКОМБИНАЦИИ 
Ю. И. ПАВЛОВ, В. С. МИХЕЕВ 
Кафедра генетики и селекции ЛГУ 
Р е к о м б и н а ц и я - процесс , в е д у щ п п к и з м е н е н и ю с ц е п л е н и я эле­
ментов генома [60 |, что р е г и с т р и р у ю т генетически, ц и т о л о г и ч е с к и или 
физико-химически . О с н о в у этого процесса с о с т а в л я ю т р а з р ы в ы и сое­
динения нитей Д Н К [ 5 1 ] . 
Р е к о м б и н а ц и я о б е с п е ч и в а е т з н а ч и т е л ь н у ю д о л ю генетической из­
менчивости, поэтому с ч и т а е т с я необходимой д л я э в о л ю и р у ю щ е й по­
пуляции [28, 6 9 ] . В этом многие генетики видят е д и н с т в е н н у ю при­
чину у н и в е р с а л ь н о с т и р е к о м б и н а ц и и . М о ж н о п р е д п о л а г а т ь , что все 
элементы р е к о м б и н а ц и и в о з н и к а л и в связи с о п р е д е л е н н ы м и процес ­
сами м е т а б о л и з м а Д Н К , и в этом с л у ч а е п о я в л е н и е рекомбинации—• 
побочный п р о д у к т э в о л ю ц и и этих процессов [15, 161. 
Н а н а ш в з г л я д , г л а в н а я причина у н и в е р с а л ь н о с т и р е к о м б и н а ц и и 
состоит в том, что р е к о м б и н а ц и я я в л я е т с я н е о б х о д и м ы м э л е м е н т о м 
ф у н к ц и о н а л ь н о й о р г а н и з а ц и и ж и в о г о , в о з н и к ш и м на с а м ы х р а н н и х 
стадиях э в о л ю ц и и , т. е. « с а м а о р г а н и з а ц и я генетической и н ф о р м а ц и и 
песет в себе н е о б х о д и м о с т ь р е к о м б и н а ц и и » [ 5 6 ] . 
В н а с т о я щ е е в р е м я в ы д е л я ю т 3 типа р е к о м б и н а ц и и [59, 6 0 ] : об­
щую, что соответствует R e c A - з а в и е и м о й р е к о м б и н а ц и и м е ж д у гомо­
логичными у ч а с т к а м и Д Н К у Escherichia coli; с а й т - с п е ц и ф и ч е с к у ю , 
что соответствует п р о ц е с с а м в к л ю ч е н и я и и с к л ю ч е н и я генома ф а г а /,; 
незаконную, т. е. р е к о м б и н а ц и ю м е ж д у д о с т а т о ч н о н е г о м о л о г и ч н ы м и 
р а й о н а м и Д Н К , не з а в и с и м у ю от RecA. П р и н я т о с ч и т а т ь , что м е х а ­
низм о б щ е й р е к о м б и н а ц и и у к л а д ы в а е т с я в в и д о и з м е н е н н у ю м о д е л ь 
Холлидея [3, 4, 34, 38, 5 2 ] , с а й т - с п е ц и ф и ч е с к о й — с в я з а н с « л и п к и м и 
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концами» [ 6 8 ] , а незаконной — неясен ' 9 ] , причем этот тип рекомби­
нации гетерогенен [80]. Т а к и м о б р а з о м , в основу в ы д е л е н и я разных 
типов рекомбинации п о л о ж е н ы р а з л и ч н ы е критерии (ReeA-зависч-
мость — независимость , степень гомологии в з а и м о д е й с т в у ю щ и х мо­
лекул Д Н К ) , что не может быть использовано при э в о л ю ц и о н н ы х по-
е J р о1 • и и я X. 
Методология подхода и е г о о г р а н и ч е н и я 
Многочисленные модели у к а з ы в а ю т на т о , как может осущест-
рекомбинаипп [3, 38] , а не на то , как она осуществляется в 
действительности [27, 80] . Естественно, неполнота н а ш и х з н а н и й об 
этом про увеличивает возможности д л я у м о з р и т е л ь н ы х эволю­
ционных построений, но неизбежно д е л а е т их менее у б е д и т е л ь н ы м и . 
При а н а л и з е эволюции м е х а н и з м о в р е к о м б и н а ц и и м о ж н о исполь­
з о в а т ь 2 подхода : модельный и с р а в н и т е л ь н ы й . 
Модельный подход основан на том, что у н и в е р с а л ь н ы е черты ор-
ганизаиии генома и его ф у н к ц и о н и р о в а н и я у всех ж и в ы х систем о т р а ­
ж а ю т о б я з а т е л ь н ы е элементы, план строения ж и в о г о . Р а с с м о т р е н и е 
о б я з а т е л ь н ы х элементов м е т а б о л и з м а Д Н К позволяет р е к о н с т р у и р о ­
вать этапы возникновения м е х а н и з м о в р е к о м б и н а ц и и , к а к и м и они 
п р е д с т а в л я ю т с я сегодня. 
С р а в н и т е л ь н ы й подход использует то, что сходства и р а з л и ч и я 
свойств рекомбинации у разных современных о р г а н и з м о в з а с т а в л я ю т 
о б ъ я с н я т ь эти р а з л и ч и я с эволюционных позиций. Это , в свою оче¬
редь, позволяет проследить эволюцию у ж е в о з н и к ш и х м е х а н и з м о в р е ­
комбинации . 
Т а к а я постановка р а с с м а т р и в а е м о й п р о б л е м ы д а е т в о з м о ж н о с т ь 
выделить по крайней мере 2 этапа в эволюции р е к о м б и н а ц и и : возник­
новение рекомбинации и ее совершенствование . 
В о з н и к н о в е н и е р е к о м б и н а ц и и 
Возникновение молекул Д Н К о б я з а т е л ь н о требует соединения 
нуклеошдов или групп нуклеотндов. О д н о н и т е в ы е ф р а г м е н т ы Д Н К 
при физиологических условиях в растворе очень инертны, т а к к а к они 
складываются ссаки па себя», о б р а з у я д в у н и т е в ы е с т р у к т у р ы с не­
п р а в и л ь н о спаренным]! основаниями (см. [ 1 1 ] ) ; поэтому, в и д и м о , пер­
спективными для эволюции являются соединения п р а в и л ь н о спарен­
ных двойных спиралей стореа в торец» (рис. 1) . Вероятно , т а к о й спо­
соб рекомбинации является наиболее примитивным, с у щ е с т в о в а в ш и м 
до появлен /..иной материн. Он не з ависит от последовательностей 
оснований в соединяемых молекулах , т а к к а к его суть — о б р а з о в а н и е 
коэалентных связей при наличии реакцнонноспособных групп на сво­
бодных концах молекул ДНК. Следует отметить , что под об н ую реак­
цию Ч ! п ; :овременная> Д Н К - л и г а з а [ 6 7 ] . Согласно 
механизму такую рекомбинацию следует н а з ы в а т ь простой кова-
лентнои . 
Выделение живых с у щ е с т в из множества н е ж и в ы х о б ъ е к т о в стало 
возможным б л а г о д а р я возникновению процесса р е п л и к а ц и и , ибо реп-
;ацвя позво ш чрезвычайно редким сочетаниям а т о м о в в моле­
кулах с т а т ь распрсстра,-'. иным::. : i еоковероятными [ 6 ] . 
Д л я копирования линейной молекулы Д Н К н е д о с т а т о ч н о одной 
полимера активно' | т а к к а к в ЭТОМ случае продукт матричного 
синтеза получается разветвленным [43, 66]{Г дочерние м о л е к у л ы от­
л и ч а ю т с я от родительских . Очевидно, д л я повышения действенносги 
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репликации н е о б х о д и м ы м е х а н и з м ы у с т р а н е н и я в о з н и к а ю щ и х р а з ­
ветвлений (рис . 2 ) . 
Этот м е х а н и з м в к л ю ч а е т а к т и в н о с т ь п о л и м е р а з ы и э н д о н у к л е а з ы , 
в его суть — п р е о б р а з о в а н и е трех- и ч е т ы р е х н и т е в ы х с т р у к т у р в л и ­
нейные. Н е о б х о д и м о отметить , что этот м е х а н и з м м о ж е т с о п р о в о ж ­
даться простой к о в а л е н т н о й р е к о м б и н а ц и е й , т а к к а к после р а з р е з а ­
ния Д Н К с в о б о д н ы е концы м о л е к у л « с о б р а н ы » в од ном м е с т е 
(рис. 2, б). 
Рис. 1. Простая ковалентная рекомбинация между правильно спаренными 
дуплексами. 
Н е т р у д н о видеть , что м е х а н и з м у с т р а н е н и я р а з в е т в л е н и й в этом 
случае я в л я е т с я р е к о м б и к а ц и о н н ы м , причем р е к о м б и н а ц и я по т а к о ­
му м е х а н и з м у п р о и с х о д и т в месте р а з в е т в л е н и й , о б р а з у ю щ и х с я в п р о ­
цессе р е п л и к а ц и и , т. е. место п р о х о ж д е н и я о б м е н а з а в и с и т от места 
р а з в е т в л е н и я , не з а в и с я щ е г о от п о с л е д о в а т е л ь н о с т и о с н о в а н и й в мо­
лекуле Д Н К . 
Р е п л и к а ц и я д в у н и т е в о й к о л ь ц е в о й м о л е к у л ы Д Н К п р и в о д и т к 
о б р а з о в а н и ю д в у х с ц е п л е н н ы х о т к р ы т ы х к о л ь ц е в ы х м о л е к у л ( с м . 
| 6 4 ] , рис . 3, а). Р а з д е л е н и е д о ч е р н и х «колец» м о ж е т б ы т ь д о с т и г н у т о , 
например , при р а з р ы в е и н т а к т н о й нити одного из к о л е ц и ее воссо­
единения после п р о с к а л ь з ы в а н и я в о б р а з о в а в ш у ю с я б р е ш ь д р у г о г о 
кольца ( [ 6 4 ] , рис . 3, б) или б о л е е с л о ж н ы м способом — при и с п о л ь ­
зовании м е х а н и з м а л и п к и х концов (см. [ 3 0 ] ) . В и д н о , что суть р е к о м ­
бинации в этом с л у ч а е — т о ж е п р е о б р а з о в а н и е ч е т ы р е х н и т е в о й с т р у к ­
туры в 2 д в у н и т е в ы е . 
При р е п л и к а ц и и л и н е й н ы х м о л е к у л Д Н К и м е е т с я е щ е о д н о з а ­
труднение. Все и з в е с т н ы е п о л и м е р а з ы н а р а щ и в а ю т нить Д Н К в 
5' * З ' - н а п р а в л е н и и , о д н а к о а н т и п а р а л л е л ь н ы е нити р е п л и ц и р у ю т с я 
одновременно [12, 4 8 ] , поэтому синтез на одной нити п р е р ы в и с т я 
последний ф р а г м е н т на ней не д о с т р а и в а е т с я ( [ 4 8 ] , рис . 4 ) . В т а к о м 
случае д о ч е р н и е м о л е к у л ы д о л ж н ы с т а н о в и т ь с я все к о р о ч е и к о р о ч е 
после о ч е р е д н ы х ц и к л о в р е п л и к а ц и и . 
В ы х о д из с о з д а в ш е г о с я п о л о ж е н и я м о ж е т б ы т ь д о с т и г н у т реком-
бинационным путем, если р е п л и ц и р у ю щ и е с я м о л е к у л ы о б л а д а ю т т е р ­
минальной и з б ы т о ч н о с т ь ю ( [17 , 18, 7 8 ] , рис . 5 ) . В з а и м о д е й с т в и е д в у х 
молекул м о ж е т произойти , если о д н о н и т е в ы е ф р а г м е н т ы будут с т а ­
б и л и з и р о в а н ы [11] и если с у щ е с т в у е т м е х а н и з м с о е д и н е н и я их в п р о -
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странстве . П р и д о с т и ж е н и и этого д а л ь н е й ш е е соединение м о л е к у л мо­
жет происходить с п о м о щ ь ю у ж е с у щ е с т в у ю щ е г о м е х а н и з м а простои 
ковалентной р е к о м б и н а ц и и . 
\ / 
Рис. 2. Превращение трехнитевых (а) и четырех-
нитевых (б) разветвленных молекул при действии 
эндонуклеаз. 
Образование 1 молекул Д Н К п е р в о н а ч а л ь н о й д л и н ы из конкатеме-
р о в с д о е н ш е . ю м т е р м и н а л ь н о й избыточности м о ж е т д о с т и г а т ь с я при 
помощи надрезания к о н к а т е м е р о в в специальных местах ; д л я этого 
гребуется наличие эндонуклеаз, «узнающих» о п р е д е л е н н ы е последо­
вательности оснований в линейной молекуле Д Н К [ 7 8 ] . Т а к и м обра­
з о м , описанный м е х а н и з м р е к о м б и н а ц и и основан на взаимодействия 
липких концов молекул и происходит в определенных м е с т а х моле­
к у л ы Д Н К . 
Существует еще один путь обхода трудностей , в о з н и к а ю щ и х при 
р е п л и к а ц и и линейных м о л е к у л Д Н К , — о б р а з о в а н и е к о л ь ц е в о й моле­
кулы, репликация в таком состоянии и последующее р а з р е з а н и е колеа 
( [ 2 , 10, 79] , см. в ы ш е ) . 
Таким образом, из рассмотренного м а т е р и а л а , на н а ш взгляд, 
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вытекает н е о б х о д и м о с т ь в о з н и к н о в е н и я в процессе э в о л ю ц и и меха ­
низмов к о н в а р и а н т н о й р е п л и к а ц и и генетических с т р у к т у р , п р и ч е м ре-
Иа цело двунаправ­
ленной репликации 
Дальнейшая 
Зндонуклеаза 
Проскальзыва­
ние 
Лигаза 
Рис. 3. Репликация кольцевой молекулы (а) и возможный механизм 
разделения колец (представлена та часть рисунка, которая обозначена 
пунктиром) (б). 
пликация о к а з ы в а е т с я недейственной без с у щ е с т в о в а н и я м е х а н и з м о в 
взаимодействия и п р е о б р а з о в а н и я м о л е к у л Д Н К , к о т о р ы е по своей су­
ти я в л я ю т с я р е к о м б и н а ц и о н н ы м и . К р о м е того , очевидно , что в про­
цессе э в о л ю ц и и в о з н и к л и р а з н ы е меха­
низмы р е к о м б и н а ц и и генетического ма­
териала , среди к о т о р ы х м о ж н о о т м е т и т ь 
простую к о в а л е н т н у ю р е к о м б и н а ц и ю , 
р е к о м б и н а ц и ю с п о м о щ ь ю л и п к и х кон­
цов и р е к о м б и н а ц и ю на основе преоб­
разования м н о г о н и т е в ы х ( р а з в е т в л е н ­
ных) м о л е к у л Д Н К в д в у н и т е в ы е . 
П о д д е р ж а н и е целостности м о л е к у л ы 
Д Н К и с т а б и л ь н о с т и з а к л ю ч е н н о й в ней 
информации , в и д и м о , н е в о з м о ж н о без 
существования р е п а р а ц и и . И з в е с т н о , что 
тип р е п а р а ц и и з а в и с и т от х а р а к т е р а по­
в р е ж д е н и я [39]. Н а п р и м е р , п о в р е ж д е н и е 
одной нити д у п л е к с а я в л я е т с я о б ъ е к т о м 
ф о т о р е а к т и в а ц и и или э к с ц и з и о н н о й ре­
парации [ 3 1 ] , причем во втором слу­
чае и с п о л ь з у е т с я и н ф о р м а ц и я нити 
Д Н К , к о м п л е м е н т а р н о й п о в р е ж д е н н о й . 
О д н а к о если эти системы р е п а р а ц и и 
не с р а б о т а л и , то после ц и к л а р е п л и к а ­
ции н а п р о т и в п о в р е ж д е н и я о б р а з у е т с я 
брешь. И н ф о р м а ц и я д л я р е п а р а ц и и по­
в р е ж д е н н о й м о л е к у л ы с у щ е с т в у е т в ин-
тактном виде л и ш ь в с е с т р и н с к о й м о л е к у л е Д Н К , п о э т о м у д л я восста ­
новления т р е б у е т с я в з а и м о д е й с т в и е двух м о л е к у л Д Н К (рис . 6), т. е. 
о б р а з о в а н и е р а з в е т в л е н н о й с т р у к т у р ы . 
Д л я о с у щ е с т в л е н и я этих в з а и м о д е й с т в и й н е о б х о д и м о н а л и ч а е 
м е х а н и з м а , о б е с п е ч и в а ю щ е г о в з а и м о д е й с т в и е и н т а к т н о г о д у п л е к с а и 
Рис . 4. Двунаправленная репли­
кация линейной молекулы. 
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дуплекса с одноннтевым участком. Т а к и м м е х а н и з м о м м о ж е т быть 
с п а р и в а н и е интактного д у п л е к с а с п о в р е ж д е н н ы м или образование 
одпонитевого ф р а г м е н т а в интактном дуплексе в том месте , где по­
в р е ж д е н сестринский, п его с п а р и в а н и е с п о в р е ж д е н н ы м дуплексом 
(рис 6) Д а л ь н е й ш и е этапы р е п а р а ц и и могут проходить на основе 
у ж е ' и м е ю щ и х с я м е х а н и з м о в п р е о б р а з о в а н и я р а з в е т в л е н н ы х структур 
"(см в ы ш е ) С л е д у е т отметить , что в этом с л у ч а е о б м е н ы могут про­
исходить в ' п р и н ц и п е , в л ю б о м месте генома [40, 41, 4 9 ] , причем для 
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счет,, липких 
концо5" 
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Рис. 5. Конкатемеризация при репликации ли­
нейных молекул (подробнее см. [17, 78]). 
репарации с помощью р е к о м б и н а ц и и в определенных с л у ч а я х стано­
вится необходимым о б р а з о в а н и е р а з в е т в л е н и й в м о л е к у л е Д Н К , пре 
о б р а з о в а н и е которых ведет к а к к восстановлению н о р м а л ь н о й (дву-
нитевой) структуры, т а к и к р е к о м б и н а ц и и генетического м а т е р и а л а 
И т а к , р е к о м б и н а ц и я возникла к а к с о с т а в н а я часть м е т а б о л и з м а 
Д Н К и я в л я е т с я в н а с т о я щ е е время его о б я з а т е л ь н о й с о с т а в л я ю щ е й . 
И с х о д я из с к а з а н н о г о ранее , м о ж н о в ы д е л и т ь 3 основных типа 
комбинации по ее м е х а н и з м а м ( т а б л и ц а ) . 
О п и с а н н ы е 3 типа рекомбинации в т е р м и н а х с о в р е м е н н о й класси­
ф и к а ц и и могут быть н а з в а н ы соответственно н е з а к о н н о й (неправиль­
ной) , с ан I - специфической и общей р е к о м б и н а ц и я м и . Однако, , к а к уже 
о т м е ч а л о с ь , в основу такой к л а с с и ф и к а ц и и б ы л и п о л о ж е н ы разные 
ре-
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критерии, т а к что р а з л и ч и я м е ж д у н е з а к о н н о й , с а й т - с п е ц и ф и ч е с к о й и 
обшей р е к о м б и н а ц и я м и иногда о п р е д е л я ю т л и ш ь интуитивно . Т а к , у 
вторичных F - ш т а м м о в Е 
при интеграции Р - п л а з -
миды в о п р е д е л е н н о м ме­
сте б а к т е р и а л ь н о й хромо­
сомы за счет R e c A - з а в и е п -
мой р е к о м б и н а ц и и в гомо­
логичной о б л а с т и — здесь 
налицо с а й т - с п е ц и ф и ч ­
ность [5] Ф а г л о б ы ч н о 
интегрируется в одном 
сайте на б а к т е р и а л ь н о й 
хромосоме. Р 2 — в 10 сай­
тах с разной э ф ф е к т и в н о -
ностью, \i — д а ж е внутри 
1 гена в 76 с а й т а х [ 8 3 ] . 
Последний с л у ч а й счита­
ют хорошим п р и м е р о м 
незаконной р е к о м б и н а ц и и 
[48, 85]; но т а к к а к к а р ­
ты профага и з р е л о г о 
фага всегда к о л и н е а р н ы , 
следует, что р е к о м б и н а ­
ция происходит т о л ь к о в 
1 районе Д Н К ф а г а , т. е. 
по отношению к нему 
сайт-специфична (см. об­
зоры [20, 42]) . 
И д л я о б щ е й , и д л я 
сайт-специфической ре­
комбинации предпочтите ­
лен к о в а л е н т н о з а м к н у т ы й 
субстрат [36, 5 5 ] . Ре ­
комбинацию, з а в и с и м у ю 
от I S - п о с л е д о в а т е л ь н о ­
стей [ 2 9 ] , н а з ы в а ю т и 
незаконной, и сайт -спе -
coli м о б и л и з а ц и я х р о м о с о м ы п р о и с х о д и т 
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Рис. б. Схематическое изображение реком­
бинации при пострепликатпвной репарации. 
/ — п о в р е ж д е н н а я р о д и т е л ь с к а я нить: 2 — д о ­
черние нити Д Н К п о с л е 1-й р е п л и к а ц и и ; J — 
р е п а р а ц и о н н ы й с и н т е з Д Н К . 
Типы рекомбинации и их характеристики 
Про 1 вя копзлентная 
рекомбинация Рекомбинация липкими копнами 
Рекомбинация п р е о б р а з о в а н и е м 
разветиленных м о л е к у л 
X арактериэуется взаимо­
действием «случайных сво­
бодные концов молекул(ис­
точники появления этих 
концов самые разнообраз­
ные) при условии прибли­
жения ях друг к другу. 11е 
зависит от гомологии взаи­
модействующих м о я е к у л. 
Редка. Видимо, была необ­
ходима при возникновении 
ДН К-матрпц 
X а о а кт ери а у е т с я м п л е-
ментарным взаимо " C I B H -
ем однонптевых т " тков 
ДНК. о б р а з у е м ы х э н -
донуклеазоп в ме'-"" сим­
метричной последователь­
ности оснований ДНК'. Сайт-
специфична. Существует 
механизм, облегчающий на­
хождение одноннтевымп 
участками друг друга и их 
вза 11 моде истине. Необходи­
ма при репликации 
Характеризуется взаимо-
л е 1 i с т вне м г о м о л о г и ч н ы х 
участков двунитевых моле­
кул ДНК. Промежуточный 
продукт —иолухиазма Хол-
лидея. Происходит но всему 
геному. Необходима при 
репликации и репарации 
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пифической [24, 25, 47] или п р е д л а г а ю т в ы д е л и т ь в особый тип ре­
комбинации [ 8 ] . Р е к о м б и н а ц и я при н е п р а в и л ь н о м иссечении /--фак­
тора счит алась примером незаконной р е к о м б и н а ц и и [ 9 ] , о д н а к о она 
с в я з а н а с I S - п о с л е д о в а т е л ь н о с т я м и и м о ж е т считаться сайт-специфи­
ческой (см. [ 2 6 ] ) . 
Таким о б р а з о м , существующее деление р е к о м б и н а ц и и на типы 
неопределенно , причем критерии р а з д е л е н и я (см. р а н е е ) характери­
зуют р е к о м б и н а ц и ю ка,к на уровне механизмов , т а к и на у р о в н е ре­
гистрируемых р е з у л ь т а т о в р е к о м б и н а ц и и . Очевидно , д л я более четкой 
к л а с с и ф и к а ц и и типов р е к о м б и н а ц и и следует и с п о л ь з о в а т ь критерии 
одинакового уровня , попытка чего и п р е д п р и н я т а в д а н н о й статье 
(см. т а б л и ц у ) . Это позволяет п р е д п о л о ж и т ь , что простая ковалентная 
р е к о м б и н а ц и я я в л я е т с я наиболее «древней» и «примитивной» . Далее, 
в процессе эволюции, по-видимому, на основе простой ковалентнон 
рекомбинации возник механизм р е к о м б и н а ц и и л и п к и м и к о н ц а м и , ха­
р а к т е р и з у ю щ и й с я и о т л и ч а ю щ и й с я от п р е д ш е с т в у ю щ е г о механизма 
тем, что в его основе л е ж а т в з а и м о д е й с т в и я к о м п л е м е н т а р н ы х (струк­
турно пли ф у н к ц и о н а л ь н о ) районов Д Н К . Увеличение роли компле­
ментарных взаимодействий приводило , очевидно, к увеличению ве­
роятности возникновения р а з в е т в л е н н ы х молекул , д л я преобразова­
ния которых возник специальный механизм р е к о м б и н а ц и и (см. выше) 
на основе у ж е имеющихся . 
С о в е р ш е н с т в о в а н и е р е к о м б и н а ц и и 
П о с к о л ь к у в ходе макроэволюции все большее значение приобре­
т а л а р е к о м б и н а ц и я преобразованием р а з в е т в л е н н ы х м о л е к у л , предме-1 
том рассмотрения в этой части будет р е к о м б и н а ц и я этого типа . 
П р и н я т о считать , что р е к о м б и н а ц и я инициируется однонитевымн| 
р а з р ы в а м и Д Н К [ 3 8 ] , причем у эукариотов это происходит в спецн-1 
Фическпх последовательностях — р е к о м б и н а т о р а х [34] и выражается! 
в полярности событии внутрпгенной рекомбинации [ 3 2 ] . У бактерий,! 
вероятней всего, р е к о м б и н а т о р о в нет [ 1 ] . У ж е эти ф а к т ы свидетель-! 
СТвуют о том, что IB процессе эволюции одни и те ж е с о б ы т и я , приво­
д я щ и е к рекомбинации, могут р е а л и з о в а т ь с я по-разному. 
После инициации процесса рекомбинации через несколько проме­
жуточных этапов, механизм которых пока не очень ясен (см. [36, 37]), 
формируется п о л у х и а з м а Х о л л и д е я (см. рис. 2 ) — с т р у к т у р а , предло, 
жен на и на основе генетического а н а л и з а р е к о м б и н а ц и и у грибов [34], 
но характерная и д л я прокариотов [46, 581. У р а з н ы х о б ъ е к т о в тгз] 
структура пли механизм ее п р е в р а щ е н и я могут быть р а з н ы м и , хотя 
не принципиально. 
Благодаря п р е о б р а з о в а н и ю промежуточного р а з в е т в л е н н о г о npo-i 
дукта получаются рекомбинантные молекулы, часто о б л а д а ю щ и е мо­
лекулярной гетерозиготностыо. Это х а р а к т е р н о и д л я прокариотов-
[ 5 1 ] , и для эукариотов [23, 34, 54] , причем у всех о р г а н и з м о в обще¬
распространенным процессом я в л я е т с я коррекция м о л е к у л я р н о й гетз-Г 
розиготности [70, 75] . Следствием такой коррекции у э у к а р и о т о в бы­
вав! генная конверсия [3, 84]. 
Видимо, можно считать, что этапы осуществления рекомбинации. 
доступные изучению современными методами , не р а з л и ч а ю т с я ради 
кально у про- п эукариотов, т. е. м е х а н и з м ы р е к о м б и н а ц и и в ходеэво 
люпин не претерпели сильных изменений. 
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О д н а к о д л я р а з н ы х о р г а н и з м о в существуют р а з л и ч и я по ч а с т о т е 
х а р а к т е р у р а с п р е д е л е н и я р е к о м б и н а н и о н н ы х событий по д л и н е хро ­
мосом. П р и н и м а я п р и н ц и п и а л ь н о е сходство м е х а н и з м о в р е к о м б и н а ц и и 
у большинства о б ъ е к т о в , м о ж н о п р е д п о л о ж и т ь , что н а б л ю д а е м ы е р а з ­
личия о п р е д е л я ю т с я п р о ц е с с а м и , п р е д ш е с т в у ю щ и м и р е к о м б и н а ц и и 
или п р о т е к а ю щ и м и совместно с ней. В научной л и т е р а т у р е в этой с в я ­
зи р а з л и ч а ю т п р е д п о с ы л к и (preconditions) р е к о м б и н а ц и и и с а м про­
цесс о б р а з о в а н и я р е к о м б и н а н т н ы х м о л е к у л (см. [ 2 2 ] ) . 
Одной из п р е д п о с ы л о к р е к о м б и н а ц и и м о ж е т б ы т ь о р г а н и з а ц и я 
генетического м а т е р и а л а . Д а ж е неглубокий в з г л я д на р а з л и ч и я о р г а ­
низмов р а з н о й « с л о ж н о с т и » в ы я в л я е т у в е л и ч е н и е в ходе э в о л ю ц и и 
количества Д Н К на геном; н а п р и м е р , в геноме ф а г а ФХ174 с о д е р ­
жится 2,6• 10 - 6 пг Д Н К , а у т р а д е с к а н ц и и — 58 пг [63]; и с о п р о в о ж ­
дающее это у в е л и ч е н и е у м е н ь ш е н и е частоты р е к о м б и н а ц и и на ну-
клеотидную п а р у генома [3, 7 6 ] ; н а п р и м е р в мейозе л и л и и происхо­
дит в 2 р а з а м е н ь ш е о б м е н о в , чем у д р о ж ж е й , хотя в ее к л е т к а х в 
6000 раз б о л ь ш е Д Н К . Эти ф а к т ы у к а з ы в а ю т на с п е ц и ф и ч е с к у ю ор­
ганизацию мейотической р е к о м б и н а ц и и у более с л о ж н ы х о р г а н и з м о в 
172]. 
М е х а н и з м о г р а н и ч е н и я частоты р е к о м б и н а ц и и у э у к а р и о т о в п о к а 
является п р е д м е т о м д о г а д о к (см. [71]). Н а п р и м е р , если р е к о м б и н а ц и я 
в мейозе п р о и с х о д и т на с т а д и и пахитены, то т а к и м м е х а н и з м о м могут 
быть особенности к о н ъ ю г а ц и и г о м о л о г о в , т а к к а к д л и н а с и н а п -
тонемального к о м п л е к с а м е ж д у г о м о л о г а м и с о с т а в л я е т менее 0,3% 
длины всей Д Н К [ 2 1 ] ; причем в ы б о р этой мизерной д о л и Д Н К , воз­
можно, н а ч и н а е т с я з а д о л г о до п а х и т е н ы [73]. Е щ е о д н и м в о з м о ж н ы м 
механизмом о г р а н и ч е н и я у р о в н я р е к о м б и н а ц и и в геноме м о ж е т б ы т ь 
ф у н к ц и о н а л ь н о - с т р у к т у р н а я о р г а н и з а ц и я х р о м о с о м . Х о р о ш о извест­
ным ф а к т о м я в л я е т с я п о н и ж е н н а я частота р е к о м б и н а ц и и в г е т е р о х р о ­
матине и с м е ж н ы х с ним р а й о н а х мейотических х р о м о с о м по с р а в н е ­
нию с э у х р о м а т и н о м [53]. С у щ е с т в у е т п р е д п о л о ж е н и е , что в р е к о м ­
бинации п р и н и м а е т у ч а с т и е Д Н К т о л ь к о с т р у к т у р н ы х генов [76], од­
нако, на н а ш в з г л я д , д о к а з а т е л ь с т в а этого п р о в е д е н ы н е д о с т а т о ч н о 
строго. Т а к или иначе , не в ы з ы в а е т сомнения ф а к т , что у э у к а р и о т о в 
некоторые у ч а с т к и г е н о м а могут б ы т ь исключены из р е к о м б и н а ц и и , 
хотя в н а с т о я щ е е в р е м я т р у д н о у к а з а т ь причины, п р и в е д ш и е к т а к о й 
ситуации. 
П р и м е р о м р е г у л я ц и и частоты р е к о м б и н а ц и и с л у ж а т р а з л и ч и я 
по ее частоте у особей р а з н о г о п о л а ж и в о т н ы х [21]. О ч е в и д н о , п р и ­
чиной этого б ы л о п о я в л е н и е п о л о в ы х х р о м о с о м , р е к о м б и н а ц и я м е ж ­
ду к о т о р ы м и « н е ж е л а т е л ь н а » . С к о р е е всего, с н и ж е н и е ч а с т о т ы р е к о м ­
бинации в м е й о з е у особей г е т е р о г а м е т н о г о пола о б у с л о в л е н о и з м е ­
нениями на у р о в н е п р е д п о с ы л о к р е к о м б и н а ц и и , н а п р и м е р , х а р а к т е ­
ра к о н ъ ю г а ц и и г о м о л о г о в и о б р а з о в а н и я с п н а п т о н е м а л ь н о г о к о м п ­
лекса [61]. Н е и с к л ю ч е н о , что у к а з а н н ы е р а з л и ч и я , в свою о ч е р е д ь , 
о п р е д е л я ю т с я р а з л и ч н о й о р г а н и з а ц и е й х р о м о с о м в п р о ф а з е I м е й о з а 
самок и с а м ц о в . И н т е р е с н о , что в одном с л у ч а е у д а л о с ь в ы я в и т ь , что 
уровень р е к о м б и н а ц и и в оо- и с п е р м а т о г е н е з е к о н т р о л и р у е т с я р а з н ы ­
ми с и с т е м а м и генов [33]. 
П р и м е р о м п о д о б н о г о ж е р о д а могут с л у ж и т ь р а з л и ч и я по ч а с т о ­
те р е к о м б и н а ц и и в м и т о т и ч е с к и х и м е й о т и ч е с к и х к л е т к а х м н о г о к л е т о ч ­
ных о р г а н и з м о в . П о н я т н о , что р е к о м б и н а ц и я в с о м а т и ч е с к и х к л е т к а х 
гетерозиготных особей д о л ж н а п р и в о д и т ь к в о з н и к н о в е н и ю о р г а н и з -
м о в - м о з а и к о в , п о э т о м у д а в л е н и е о т б о р а б ы л о н а п р а в л е н о в с т о р о н у 
понижения ч а с т о т ы р е к о м б и н а ц и и в м и т о т и ч е с к и х к л е т к а х , п р и ч е м 
это д о с т и г а л о с ь з а счет и з м е н е н и я п р е д п о с ы л о к р е к о м б и н а ц и и , а не 
ее м е х а н и з м о в [57]. Это м о г л о п р и в о д и т ь к тому , что о д н и и те ж е 
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5енности хромосом п р о я в л я ю т с я в р а з н ы х к л е т к а х по -разному , на­
пример в митотических к л е т к а х в отличие от мейотпческих рекомби­
нация происходит ч а щ е в г е т е р о х р о м а т и н е , чем в э у х р о м а т и н е [14]. 
Очевидно , нарушения систем р е г у л я ц и и , с л о ж и в ш и х с я в ходе 
эволюции, ю л ж н ы приводить к н а р у ш е н и ю в а ж н ы х процессов у ор¬
ганизмов . Д е й с т в и т е л ь н о , м у т а н т reel Ustilago maydis, характери­
зующийся повышенной частотой митотической р е к о м б и н а ц и и , имеет де­
фекты многих процессов, в л и я ю щ и х на ж и з н е с п о с о б н о с т ь . [35]. Это 
привело авторов к выводу о существовании системы р е г у л я ц и и час-
ю т ы рекомбинации в митозе, а н а б л ю д а е м ы е я в л е н и я они склонны 
считать следствием конститутивности митотической р е к о м б и н а ц и и у 
этого мутанта . Е щ е одним примером могут быть линии дрозофилы, 
х а р а к т е р и з у ю щ и е с я р е к о м б и н а ц и е й в половых к л е т к а х с а м ц о в , отсут­
ствующей в норме. О к а з а л о с ь , что т а к и е линии часто и м е ю т повы­
шенную частоту а б е р р а ц и й хромосом и с н и ж е н н у ю фертильность 
[45, 82]. 
Таким о б р а з о м , м о ж н о к о н с т а т и р о в а т ь , что в процессе эволюции | 
происходило изменение уровня р е к о м б и н а ц и и , в ы р а ж а ю щ е е с я в по­
явлении н з а к р е п л е н и и систем р е г у л я ц и и частоты р е к о м б и н а ц и и на 
уровне всего генома , причем эти системы з а т р а г и в а ю т , к а к правило, 
"предпосылки р е к о м б и н а ц и и , а не уже с л о ж и в ш и е с я м е х а н и з м ы этого 
процесса . 
П о мере с о в е р ш е н с т в о в а н и я р е к о м б и н а ц и я могла в ы п о л н я т ь все 
б о л ь ш е е число функций . Р а с ш и р е н и е ф у н к ц и о н а л ь н ы х возможностей 
р е к о м б и н а ц и и т о ж е могло быть отправной точкой ее совершенство­
в а н и я . Н е в ы з ы в а е т сомнений то, что на м е х а н и з м а х рекомбинации 
и ее регуляции д о л ж н а была с к а з а т ь с я роль р е к о м б и н а ц и и к а к ис 
точника генетической изменчивости. М о ж н о п р е д п о л о ж и т ь , что есте 
ственный отбор в этом случае к о н т р о л и р о в а л у р о в е н ь рекомбинации, 
доводя его до оптимального д л я к а ж д о г о вида . К р о м е того , с появ 
лением полового процесса, диплоидности и мейоза в а ж н о е значение 
д о л ж н а была приобрести реципрокность р е к о м б и н а ц и и . 
В случае прокариота из четырехнитевой с т р у к т у р ы часто получа 
ется ЛИШЬ один интактный двунитевый продукт (рис. 7,а). Э т о явле 
нне и называют нереципрокностью [7]. Н е р е ц и п р о к н о с т ь м о ж е т быть 
следствием несколько иного промежуточного продукта или нерегули 
руемого х а р а к т е р а п р е о б р а з о в а н и я обычной п о л у х и а з м ы [19]. Нере 
ципрокности избегает большинство систем р е к о м б и н а ц и и у ж е у про­
кариотов [ 6 5 ] . Это, вероятно , с в я з а н о с тем, что р е к о м б и н а ц и я в дан 
ном случае происходит м е ж д у к о л ь ц е в ы м и м о л е к у л а м и Д Н К и при 
нерецнпрокности о б р а з у ю щ а я с я м о л е к у л а имеет д в у н и т е в ы й разрыв 
(рис. 7,6), л е т а л ь н ы й д л я д е л я щ и х с я клеток Е. coli [62]. Результа­
том нереципрокной р екомбинации у э у к а р и о т о в д о л ж н ы б ы т ь терми­
нальные лецпп, а они резко с н и ж а ю т ж и з н е с п о с о б н о с т ь [44, 50]. Это 
означает, что нереципрокность р е к о м б и н а ц и и н а х о д и т с я под контро­
лем отбора , способствовавшего з а к р е п л е н и ю в э в о л ю ц и и механизмов, 
обеспечив*ющих реципрокность рекомбинации . 
Есть основания предполагать , что р е к о м б и н а ц и я в ходе эволюции 
принял;! на себя часть функций по обеспечению н о р м а л ь н о г о расхож-
ения хромосом в мейозе. Так, а н а л и з поведения х р о м о с о м у разных 
•рганизмов у к а з ы в а е т на з а в и с и м о с т ь н о р м а л ь н о й с е г р е г а ц и и гомо­
логов от процесса рекомбинации [13]. В этой связи интересно отме­
тить, что о б н а р у ж е н ы случаи н е р а с х о ж д е н и я в мейозе т о л ь к о от¬
: хромосом из нескольких в геноме, и эти с л у ч а и объясняют 
нарушением рекомбинации на уровне отдельных х р о м о с о м [74]. Это 
вначает, что с приобретением функции обеспечения с е г р е г а ц и и гомо-
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логов в процессе э в о л ю ц и и п о я в и л с я и з а к р е п и л с я м е х а н и з м р е г у л я ­
ции р е к о м б и н а ц и и на у р о в н е о т д е л ь н ы х пар г о м о л о г о в . 
Н а к о н е ц , известны д а н н ы е о в о з м о ж н о с т и генетического к о н т р о ­
ля р е к о м б и н а ц и и в о т д е л ь н ы х р а й о н а х о п р е д е л е н н ы х групп с ц е п л е ­
ния [77]. Т а к и е я в л е н и я могут б ы т ь с в я з а н ы и с и з м е н е н и я м и р а с п р е ­
деления г е т е р о х р о м а т и н а в п р е д е л а х х р о м о с о м ы [ 5 3 ] . Все это м о ж е т 
Рис. 7. Реципрокная (7) и нереципрокная (2) рекомбинации между линейными (а) 
и кольцевыми (б) молекулами. 
с в и д е т е л ь с т в о в а т ь о с у щ е с т в о в а н и и м е х а н и з м о в р е г у л я ц и и рекомби­
нации и на в н у т р и х р о м о с о м н о м у р о в н е . 
Т а к и м о б р а з о м , р а с с м о т р е н и е н е к о т о р ы х фактов, касающихся ме­
х а н и з м о в и р е г у л я ц и и р е к о м б и н а ц и и у р а з н ы х о р г а н и з м о в , позволяет 
з а к л ю ч и т ь , что на э т а п е с о в е р ш е н с т в о в а н и я р е к о м б и н а ц и и собствен­
но м о л е к у л я р н ы е ее м е х а н и з м ы едва ли претерпели существенные 
изменения , о д н а к о э в о л ю ц и я р е к о м б и н а ц и и на этом этапе шла в на­
п р а в л е н и и с о в е р ш е н с т в о в а н и я р е г у л я ц и и этого п р о ц е с с а . Необходи­
мость в р е г у л я ц и и и ее с о в е р ш е н с т в о в а н и и , в и д и м о , диктовалась в хо­
де э в о л ю ц и и р а з н ы м и п р и ч и н а м и , тем не менее характерной чертой 
этого э т а п а я в л я л о с ь то , что и з м е н е н и е у р о в н я рекомбинации дости­
галось , к а к п р а в и л о , з а счет и з м е н е н и й предпосылок рекомбинации, 
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а не ML.\cJi;»i3M0B самого процесса о б р а з о в а н и я р е к о м б и н а н т н ы х моле­
кул Л И К . В процессе эволюции на уровень р е к о м б и н а ц и и оказывали-
1яние увеличение количества и изменение о р г а н и з а ц и и генетическо­
го м а т е р и а л а , возникновение диплоидностп , мейоза , многоклеточностн 
и, видимо, многие другие ф а к т о р ы . К р о м е того, я в л я я с ь необходи­
мым компонентом системы м е т а б о л и з м а Д Н К в клетке , р е к о м б и н а ц и я 
в д а л ь н е й ш е м приобретала новые функции , о б е с п е ч и в а ю щ и е суще­
ствование не только отдельных о р г а н и з м о в , но и п о п у л я ц и й . Все это-
привело к появлению и з а к р е п л е н и ю м е х а н и з м о в р е г у л я ц и и рекомби­
нации на геномном, хромосомном и в н у т р и х р о м о с о м к о м у р о в н я х . 
Авт -пы искренне б л а г о д а р н ы проф. С. Г. И н г е - В е ч т о м о в у за 
предл жение написать эту статью и за критическое прочтение ее пер­
вых в а р и а н т о в . 
Summary 
The origin of recombination is usually considered as by-product of evolution of 
another processes of the DNA metabolism, for example repair. In the paper, arguments 
are adduced in favour of the recombination having risen as the necessary element of 
the DNA metabolism and, consequently, existence of living things. An approach to 
analysis of the recombination mechanism evolution which permits to distinguish two 
steps, the recombination origin and the recombination improvement, is proposed. When* 
considering the first step, an uncertainty of modern classification of recombination 
(general, site-specific and illegitimate ones) is pointed out and its proposed to distinguish 
recombination types according to their mechanisms — the simple covalent recombina­
tion, the recombination by adhesive ends, and the recombination by branched molecule 
transformation (Holliday recombination). When considering the second step, it is poin­
ted out that the recombination improvement occurred owing to changings of the genetic 
material organization, the necessity in regulation of the recombination frequencies and 
the acquisition of novel functions for recombination, i . e. rather owing to changings of 
recombination preconditions than the process of the recombinant molecule formation' 
itself. 
УКАЗАТЕЛЬ ЛИТЕРАТУРЫ 
1. Бреслер С Е. Репарация, рекомбинация, репликация Д Н К у бактерий.— 
Успехи соврем, бнол., 1976, т. 82, вып. 2(5), с. 181 — 198. 
2. К,-:;": . Д. 1\ шк.тнпя фа г я лямбда.— В км.: Фаг лямбда. М.. 1975. с. 257—276.. 
3. К у п и м ; В. В. Механизмы генетической рекомбинации. Л., 1971. 245 с. 
4. Л 0 1 В. А. Рекомбинация у бактерии. — Генетика, 1977, т. 13, № 4, с. 710— 
733. 
5. М е й н е л л Г. Бактериальные плазмиды. М., 1976. 225 с. 
6. О л е в о я 10. М. Проблемы молекулярной генетики. Л., 1977. 206 с 
• Н и г е р Э. Общая рекомбинация. В кн.: Фаг лямбда. М., 1975, с. 182—231. 
8- ' м и р н о е Г. Б„ И л ь и н а Т. С. IS-элементы и ах роль в генетической реком­
бинации. — Генетика, 1977, т. 13, К" 4, с. 696—709. 
9. Ф р а н к л и н П. Неправильная рекомбинация. — В кн.: Фаг лямбда. М., 1975, 
с. 232—256. 
И I к и й М, Образование и соединение концов ДНК. — В кн.: Фаг 
лямбда. М . 1975, с. 129 147. 
A l b e r i В.. | 'г с у I - Т4 bacteriophage gene 32: a structural protein in the 
replication and recombination of DNA. — Nature, 1970, vol. 227, p. 1313—1318. 
! b e г t а В.. S t e r n g l a n z R. Recent excitement in the DNA replication prob-
I in. - Nature, 1977, vol. 269, p. 655—661. 
The genetic control of meiosis. — Ann Rev Genetics 1976, 
vol. 10. p. S3—134. 
k e r I I . J. Mitotic recombination. — In: The genetics and biology of Drosophi 
London. 1976. vol. Ic, p. 1019—1087. 
о dm с г \V. !-. The evolutionary significance of recombination in prokaryote. — " 
1п-Угр111г/гЬои a n d c o n t r n l i n prokaryotic and eukaryotic cells. Cambridge, 
19/0. p. 2i ' 
B o d m • г tt I . Some reflections on mechanisms and prospects of genetic exchan-
•. - Adv. Bio5ci., 1972, vol. 8, p. 371—383. 
1 Т п 0 ч т к / Г T ' riectr?n microscopic analysis of pathways for bacteriophage T4 
mjination. — J. Molec. Biol., 1973, vol. 81, p. 1 — 16. 
50 
18 b r o k e r Т. R., D o e r m a n n A. H. Molecular and genetic recombination of 
bacteriophage T4. — Ann. Rev. Genetics, 1975, vol. 9, p. 213—244. 
19 B r o k e r T. R., L e h m a n I . R. Branched DNA molecules: intermediates in T4 re­
combination. — J. Molec. Biol., 1971, vol. 60, p. 131 — 149. 
20 B u k h a r i A. I . Bacteriophage Mu as a transposition element. — Ann. Rev. Gene­
tics 1976, vol. 10, p. 389—412. 
21 C a l l a n H. G., P e r r y P. E. Recombination in male and female meiocytes 
contrasted. — Phil. Trans. Roy. Soc. London, 1977, vol. 277, p. 227—233. 
"22. C a r p e n t e r А. Т. C, B a k e r B. S. Genetic control of meiosis and some obser­
vations on the synaptonemal complex in Drosophila melanogaster. — In: Mecha­
nisms in recombination. New York, 1974, p. 365—375. 
23. C n o v n i c k A. e. a. .Studies of recombination in higher organisms. — In: Mecha­
nisms in recombination. New York, 1974, p. 351—364. 
H C o h e n S. N. Transposable genetic elements and plasmid evolution. — Nature, 
1976, vol. 263, p. 731—737. 
25. С о h e n S. N., K o p e c h o D. J. Structural evolution of bacterial plasmids: role 
of translocating genetic elements and DNA sequence insertions. — Fed. Proc, 
1976, vol. 35, p. 2031—2036. 
26. D e o n i e r R. C, O h G. R., Н и M. Further mapping of IS2 and IS3 in the lac-
pure region of the E. coli K l2 genome: structure of F-prime ORF203.—J. Bacte-
riol., 1977. vol. 129, p. 1129-1140. 
27 E i s e n s t a r k A. Genetic recombination in bacteria. — Ann. Rev. Genetics, 1977, 
vol. 11, p. 369—396. 
28 F e l s e n s t e i n G. The evolutionary advantage of recombination. — Genetics, 1974, 
vol. 78, p. 737—756. 
29. F i a n d t M. , S z i b a 1 s к i W., M a 1 a m у M. H. Polar mutations in lac, gal ope-
rons and phage X consist of few I.S-DNA sequences inserted with either orienta­
tion.—Molec. Gen. Genetics, 1972, vol. 119, p. 223—231. 
20. G e f t e r M. L. DNA replication. - Ann. Rev. Biochemistry, 1975, vol. 44, p. 45-78. 
31. G r o s s m a n L. e. a. Enzymatic repair of DNA. — Ann. Rev. Biochemistry, 1975, 
vol. 44, p. 19—43. 
32. H a s t i n g s P. J. Some aspects of recombination in eukaryotic microorganisms. — 
Ann. Rev. Genetics, 1975, vol. 9, p. 129—144. 
33. H i n t о n C. W. Identification of two loci controlling crossing-over in males of 
Drosophila ananassae. —Genetics, 1970, vol. 66, p. 663—676. 
34. H о I 1 i сla у R. Genetic recombination in fungi. — In: Replication and recombina­
tion of genetic material. Canberra, 1968, p. 157—174. 
35. H o l l i d ay R. e. a. Genetic characterization of rec-1, a mutant of Ustilago maydis 
defective in repair and recombination. — Genet. Res., 1976, vol. 27, p. 413—453. 
36. H о 1 о m a n W. K., R a d d i n g С. M. Recombination promoted by superhelical 
DNA and the recA gene of E. coli. — Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 1976, vol. 73, 
p. 3910-3914. 
37. H o l o m a n W. K. e. a. Uptake of homologous single-stranded fragments by super-
helical DNA: a possible mechanism for initiation of genetic recombination. — 
Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 1975, vol. 72, p. 2394—2398. 
38. H o t c h k i s s R. D. Models of genetic recombination. — Ann. Rev. Microbiol., 
1974, vol. 28. p. 445—468. 
39. H o w a r d - F l a n d e r s P. DNA repair and recombination. — Brit. Med. Bull. , 
1973, vol. 29, p. 226—235. 
40. H o w a r d - F l a n d e r s P., L i n P. E. Genetic recombination induced by DNA 
cross-links in repressed phage lambda. — Genetics, 1973, vol. 73, Suppl., p. 85—90. 
41. H o w a r d - F l a n d e r s P., R u p p W. D., W ' i l k i n s В. M. The replication of 
DNA containing photoproducts and UV induced genetic recombination. — In: 
Replication and recombination of genetic material. Canberra, 1968, p. 142—151. 
42. H o w e M. M., B a d e E. G. Molecular biology of bacteriophage Mu.—Science, 
1975, vol. 190, p. 624—632. 
43. I n m a n R. В., S c h i l d k r a u t C. L., K o r n b e r g A. Enzymatic synthesis of 
deoxyribonucleic acid. XX. Electron microscopy of products primed by native 
templates.—J. Molec. Biol., 1965, vol. 11, p. 285—292. 
44. K a f e r E. Mitotic crossing over and non-disjunction in translocation heterozygote* 
of Aspergillus. - Genetics, 1976, vol. 82, p. 605-627. 
45. К i d w e 1 1 M. G., K i d w e l l J. F., S v e d J. A. Hybrid dysgenesis in Drosophila 
melanogaster: a syndrome of aberrant traits including mutation, sterility and 
male recombination. — Genetics, 1977, vol. 86, p. 813—833. 
46. К о h n 1 e i n W., H u t c h i n s o n F. Four-stranded DNA from Bacillus subtilis 
which may be an intermediate in genetic recombination. — Molec. Gen. Genetics, 
1976, vol. 144, p. 323—332. 
47. K o p e c h o D. J., C o h e n S. N. Site specific recA independent recombination 
between bacterial plasmids — involvment of palindroms at the recombinationai 
loci. - Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 1975, vol. 72, p. 1373-1376. 
4* 51 
48. 
49. 
50. 
51. 
52. 
53. 
54. 
55. 
56. 
57. 
58. 
59. 
60. 
61. 
62. 
63. 
64. 
65. 
66. 
67. 
68. 
(.9. 
70. 
71. 
72. 
73. 
by UV photopro-
- Molec. Gen. Ge-
K o r f i b e r g A. DNA synthesis. San Francisco, 1974. 399 p. 
L i n P. H o w a r d - F l a n d e r s P. Genetic exchanges caused 
ducts in phage л DNA molecules: the role of DNA replication.-
netics, 19/fi, vol. 176, p. 107—115. 
L i n d s l c y D. L. e. a. Segmental aneuploidy^. and the genetic gross structure of 
the Drosophila genome. — Genetics, 1972, vol. "71, p. 157—184. 
i W e s e l s o n M. The molecular basis of genetic recombination. — In: Heritage from 
Mendel. Wisconsin; London, 1967, p. 81 — 103. 
M e s e 1 s о n M R a d d i n g С. M. A general model for genetic recombination. -
Proc Nat. Acad. Sci. USA, 1975, vol. 72, p. 358—361. 
M i k l o s G. L. G., N a n k i v e l l R. N. Telomeric satellite DNA functions in regu­
lating recombination. — Chromosoma, 1976, vol. 56, p. 143—167. 
M i l l e r L. C o o k e В. E„ F r i e d M. Fate of mismatched base pair regions 
in polyoma heteroduplex DNA during infection of mouse cells. — Proc. Nat. Acad. 
Sci USA, 1976, vol. 73, p. 3073—3077. 
M i z u u c h i K., N a s h H. A. Restriction assay for integrative recombination of 
bacteriophage DNA in vitro: requirement for closed circular DNA substrate. -
Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 1976, vol. 73, p. 3524-3528. 
M o o r e P D Dynamic unwinding of DNA helices: a mechanism for genetic re­
combination. — J. Theor. Biol., 1974, vol. 43, p. 167—186. 
M o o r e P. D., H o i l i d ay R. Evidence for the formation of hybrid DNA during 
mitotic recombination in Chinese hamster cells. — Cell, 1976, vol. 8, p. 573—584. 
P o t t e r H., D r e s s i e r D. On the mechanism of genetic recombination: electron 
microscopic observation of recombination intermediates. — Proc. Nat. Acad. Sci. 
USA, 1976, vol. 73, p. 3000 - 3004. 
R a d d i n g С. M. Molecular mechanisms in genetic recombination. — Ann. Rev. 
Genetics, 1973, vol. 7, p. 87 - 111. 
R a d d i n g С. M., C a s s u t o E. Enzymology of genetic recombination. — Adv. 
Biosci., 1972, vol. 8, p. 13—29. 
R a s m u s s e n S. W. Ultrastructural studies of meiosis in males and females of 
the C(3)G" mutant of Drosophila melanogaster. — С о т р . Rend. Trav. Lab. 
Calsberg, 1975. vol. 40, p. 163-173. 
Res n i c k M A Unrepaired double-strand breaks in nuclear DNA are not always 
lethal. - Mutat. Res., 1977, vol. 42, p. 131—134. 
R i s H., K u b a i D. F. Chromosome structure.—Ann. Rev. Genetics, 1970, vol. 4, 
p. 263—294. 
5 а к a li [ b a r a V.. S u z u k i К., T о m i z a w a J . Formation of catenated molecu­
les by replication of colicin El plasmid DNA in cell extracts. — J. Molec. Biol., 
1976,'vol. ins, p. 569—582. 
S a r t h y P. V., M e s e 1 s о n M. Single burst study of rec- and red-mediated re­
combination in bacteriophage — Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 1976, vol. 73, 
p. 4613—4617. 
S с h i 1 d к r a u t C. L., R i c h a r d s o n С. C, K o r n b e r g A. Enzymatic synthe­
sis of deoxyribonucleic acid. X V I I . Some unusual physical properties of the pro­
duct prime.i by native DNA templates. — J. Molec. Biol., 1964, vol. 9, p. 24—45, 
S g а г a m с 1 1 a V., S a n d 1 e J. H. van de, К h о r a n a H. G. Studies on poly­
nucleotides. A novel joining reaction catalysed by the T4-poIynucleotide ligase. — 
Proc. Nat. Acad. Sci. USA, 1970, vol. 67, p. 1468—1472. 
S h u l m a n H., G o t t e s m a n M. Attachment site mutants of bacteriophage 
lambda — . 1 . .Moke. Biol., 1973, vol. 81, p. 461-482. 
S m i t h Л. M. Why the genome does not congeal. — Nature, 1977, vol. 268, p. 693— 
696. 
mechanism of intragenic recombination. — Ann. Rev. Gene-
13—127. 
Biochemical controls of meiosis. — Ann. Rev. Genetics, 1973, 
S t a d 1 er D. R. 
tics, 1973, vol. 7 
S t e r n 
vol. 7, p 
S t e r n I I 
19/7. vo 
The 
P. 
11., 11 о f t a Y. 
S 
74. T 
75. T 
Г6 
meiocytes с 
I 'ni i hvpoth 
e a s e 'C , J 
Crepis capi 1 
ii! I II I 
; - (if,. 
l o t la V. 
' ' , j i . sii-
w esteг 
of I.ilium 
iesis. — Proc 
l o n e s G. 
".iris. — Chromosoma, 1976, vol. 57, p. 33—49. 
Gnetic ultrastructure in the T4 r l l region 
Biochemistry of meiosis. — Phil. Trans. R. Soc London, B, 
291. 
f a в r d M., We 11 s t с i n D. 
longiflorum and their relation 
. Nat. Acad. Sci. USA, 1975, vol. 
H. Chromosome-specific control 
von. Presynaptic events in 
to crossing-over: a preselec-
72, p. 961-965. 
of chiasma formation in 
T I I п a u I 
V a I e n t i n 
— Genetics. 1965. vol. 51, 
on the eukaryotic genes P, Is recombination confined to structural Nature, 1977, vol. 268. p. 460-462. 
. Characterization of a meiotic control gene affecting recombination 
in Drosophila melanogaster. — Hereditas, 1973, vol. 75, p. 5—22. 
78 W a t s o n J . D. Origin of concatemeric T7 DNA. — Nature (New Biol.), 1972, 
vol. 239, p. 197-201. 
79. W e a v e r S., L e v i n e M. The timing of erf-mediated recombination in replica­
tion, lysogenization and formation of recombinant progeny by Salmonella phage 
P22. — Virology, 1977, vol. 76, p. 19-28. 
SO W e i s b e r g R. A., A d h у a S. Illegitimate recombination in bacteria and bacterio­
phage.—Ann. Rev. Genetics, 1977, vol. 11, p. 451—473. 
gl W e s t e r g a a r d M., W e t t s t e i n D. von. The synaptonemal complex.—Ann. 
Rev. Genetics, 1972, vol. 6, p. 71—110. 
82. W o o d r u f f R. C., T h o m p s o n J . N., jr. An analysis of spontaneous recombina­
tion in Drosophila melanogaster males. Isolation and characterization of male 
recombination lines. - Heredity, 1977, vol. 38, p. 291-307. 
83 Y a r m o l i n s k y M. B. Alternative modes of prophage insertion and excision. — 
Adv. Biosci., 1972, vol. 8, p. 31—67. 
84. Y u - S u n С. С W i с к r a m a r a t n e M. R. Т., W h i t e h о u s e H. L . K. Muta­
gen specificity in conversion pattern in Sordaria brevicollis. — Genet. Res., 1У/7, 
vol. 29, p. 65—81. 
85 Z i p s e r D., В u к h a r i A. I., Z e 1 d i s T. B. Random non-homologous recombina­
tion.—Adv. Biosci., 1972, vol. 8, p. 69-74. 
